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Введение
Исследование состояния природных попу-
ляций видов находящихся под охраной, явля-
ется одним, из основных направлений совре-
менного биомониторинга различных террито-
рий. Одним из таких видов является Helicopsis 
striata Müller (улитка степная ребристая), за-
несённый в Красную книгу Белгородской об-
ласти [1], а так же в списки охраняемых видов 
Польши, Чехии, и Словакии [2, 3]. 
Ареал вида охватывает территорию от За-
падной и Средней Европы до Восточной Укра-
ины, Курской, Белгородской и Воронежской 
областей [4]. В пределах Среднерусской воз-
вышенности вид обитает на сухих, хорошо 
прогреваемых склонах балок, как правило, 
южной экспозиции, с меловой почвой. Период 
основной активности приходится на апрель-
май, а так же сентябрь. В это время в местах 
обитания можно наблюдать массовые скопле-
ния моллюсков. Летние месяцы улитки про-
водят зарывшись в почву. 
H. striata относится к средиземноморской 
реликтовой группе ксерофильных моллюсков. 
В исследованиях по восстановлению истори-
ческого прошлого биоценозов Европы вид ис-
пользуется в качестве индикатора сухих остеп-
ненных экосистем [5]. На территории Средне-
русской возвышенности часто является ком-
понентом реликтовых ценозов, называемых 
«Сниженные Альпы»[6].
Цель работы – оценить состояние популя-
ций H. striata на границе его видового ареала 
в природоохранных целях.
Материал и методика
Выборки особей из популяций H. striata 
осуществлялись в девятнадцати пунктах юга 
Среднерусской возвышенности (рис. 1). Опи-
сание пунктов сбора приведено в таблице 1. 
Живых особей и пустые раковины собирали с 
поверхности почвы и в подстилке на глубине 
до 5 см. В сырую погоду проводили «кошение» 
энтомологическим сачком в местах обитания 
улиток. Определение видовой принадлежно-
сти проводили по конхиологическим призна-
кам и по половой системе [4]. Измерение рако-
вин осуществляли под бинокуляром МБС-10 
при помощи окуляр-микрометра (измеряли 
только раковины особей, закончивших рост 
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«Шопино» – юго-восточный склон правого берега р. Липовый Донец; 




«Белая гора» – окрестности г. Белгорода, юго-западный крутой




«Ботанический сад» – окрестности г. Белгород, территория 




«Петропавловка А» – меловой склон южной экспозиции в месте 




«Петропавловка Б» – правый крутой берег р. Северский Донец, юго-




«Терновка» – склон правого берега р. Липовый Донец южной 




«Терновка А» – юго-восточный глинистый склон левого берега р. 




«Терновка Б» – юго-восточный склоне левого берега р. Липовый Донец, 




«Беленихино» – меловой склон левого берега р. Саженский Донец юго-




«Губкин» – территория г. Губкин; склон балки юго-восточной 




«Мелавое» – юго-восточный меловой склон балки левого берега




«Телешовка» – крутой меловой левый берег р. Короча; растительность




«Хмелевое» – нижние участки меловых склонов южной экспозиции
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и имеющих отворот устья). Схема промеров 
представлена на рисунке 2. Нами были выбра-
ны наиболее часто используемые в малаколо-
гии промеры раковины. Кроме того, рассчиты-
вали отношение ширины раковины к ее высо-
те (ШР/ВР). Дополнительно вычисляли объ-
ём раковины (V=ШР2хВР/2), площадь устья 
(S=3,145xВУхШУ/4) и отношение этих двух 
параметров. Также учитывали композиции 
коричневых продольных полос на раковине.
Экстракцию водорастворимых белков про-
водили из ретрактора ноги моллюсков, путем 
замораживания при -80 0С с последующим от-
таиванием и механическим измельчением теф-
лоновым гомогенизатором в 0,05 М трис-НСl-
буфере (pH 6,7). Диск-электорофорез изофер-
ментов проводился в 10% полиакриламидном 
геле. Окрашивание блоков на выявление не-
специфических эстераз проводили в субстрат-
ной смеси: трис-HCl (рH 7,4), α-нафтилацетат, 
прочный красный TR; для выявления суперок-
14
«Нагольное» – меловые склоны южной экспозиции правого берега




«Калюжный яр» – меловая балка, выходящая в пойму реки Айдар, 




«Крейдяная гора» – восточный меловой склон правого берега р. Айдар; 




«Дивногорье» – правый берег р. Дон северной экспозиции; территория 









«Ямская степь» – юго-восточный меловой склон со степной 




Рис. 2. Раковина H. striata
(промеры: ВР – высота раковины, ШР – ширина 
раковины, ВЗ – высота завитка, ВУ – высота 
устья, ШУ – ширина устья)
Рис. 3. Зоны активности трех локусов эстераз 
и соответствующие им генотипы H. striata 
(генотипы EST6-11, EST6-22, EST6-44, EST6-24 
на схеме отсутствуют)
Рис. 4. Зона активности локуса 
супероксиддисмутазы и соответствующие
им генотипы H. striata
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сиддисмутаз – калий-фосфатный буфер (рH 
7,8), нитросиний тетразолий, феназин мета-
сульфат. В качестве генетических маркеров ис-
пользовались выявленные и диагностирован-
ные нами три локуса неспецифических моно-
мерных эстераз (EST5, EST6, EST8) и один ло-
кус димерной супероксиддисмутазы (SOD2) 
(рис. 3, 4).
Сборы проводились в период с 2005-го по 
2010 год. За весь период наблюдения было ис-
следовано 1477 раковины и 1025 живых особей. 
Обработка полученных данных проводи-
лась с использованием программ GenAlEx и 
TFPGA [7, 8].
Результаты и обсуждение
Результаты морфометрического анализа 
приведены в таблице 2. Согласно полученным 
данным наибольшие размеры раковины отме-
чены в северо-восточной части района иссле-
дования (пункты 10, 11, 12, 13), находящейся 
в зоне влияния Стойленского и Лебединского 
горно-обогатительных комбинатов. В пунктах 
12, 13, а так же в пункте 2 нами были найдены 
несколько крупных особей H. striata , ширина 
раковины которых превышала 16 мм, при из-
вестной максимальной для вида 12 мм. В этих 
же популяциях отмечены минимальные зна-
чения отношения площади устья к объему ра-
ковины (S/V). Возможным объяснением этого 
явления может служить реакция животных на 
ксерофитизацию биотопов в этом антропогенно-
измененном районе, вызванная разряжением 
растительных сообществ. По мнению ряда ав-
торов, в аридных зонах увеличение объема тела 
моллюсков увеличивает запасы воды [9]. Умень-
шение относительной площади устья призвано 
сократить количество испаряемой жидкости.
Нужно отметить, что в этом районе фик-
сируется повышенная магнитная активность 
(территория относится к району Курской маг-
нитной аномалии). Вероятно, это явление мо-
жет вызывать определенные генетические и фе-
нотипические сдвиги в структуре популяций. 
Проведенный однофакторный дисперси-
онный анализ морфометрических признаков 
показал значительную дифференциацию по-
пуляций в условиях лесостепного ландшафта 
(табл. 3). При этом весьма примечательно, что 
больший вклад в межпопуляционную измен-
чивость популяций внес индекс ВР/ШР, от-
ражающий у большинства видов моллюсков 
видоспецифичную конституцию раковины. 
Данный факт, вероятно, косвенно свидетель-
ствует о длительной и сильной изолированно-
сти популяций друг от друга, а так же о своео-
бразии микроклиматических условий различ-
ных биотопов, что привело к формированию 
оригинальных фенофондов изучаемых групп. 
Оригинальность исследуемых популяций 
подтверждает так же изучение рисунка на ра-
Таблица 3
Результаты однофакторного дисперсионного анализа морфометрических признаков







Между группами 853,8 18 47,4
49,6*
Внутри групп 1395,3 1457 0,9
ВР
Между группами 673,8 18 37,4
69,4*
Внутри групп 785,4 1457 0,5
ВУ
Между группами 181,6 18 10,1
8,4*
Внутри групп 1741,1 1457 1,2
ШУ
Между группами 132,9 18 7,4
6,2*
Внутри групп 1746,3 1457 1,2
ВЗ
Между группами 204,2 18 11,3
48,3*
Внутри групп 342,3 1457 0,2
ВР/ШР
Между группами 1,1 18 0,06
35,2*
Внутри групп 2,5 1457 0,002
V
Между группами 9508644,2 18 528258,0
47,7*
Внутри групп 16180928,3 1457 11105,6
S
Между группами 9902,0 18 550,1
27,5*
Внутри групп 29153,2 1457 20,0
S/V
Между группами 0,079 18 0,0044
8,1*
Внутри групп 0,787 1457 0,0005
Примечание: F – критерий Фишера, * – достоверные отличия при P>0,95.
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ковине, представленного продольными корич-
невыми полосами различной ширины. Число 
полос на раковинах варьирует от 0 до 12. Об-
щее количество вариантов рисунка для райо-
на исследования составило 157. Но, несмотря 
на такое обилие фенов, в отдельных популя-
циях чаще всего встречаются несколько ори-
гинальных комбинаций полос, что определя-
ет своеобразный фенооблик группы. По дан-
ным показателя внутрипопуляционного раз-
нообразия (H) [10], приведенным в таблице 4, 
наибольшего разнообразия достигает популя-
ция «Белая гора», немного уступает ей попу-
ляция «Калюжный яр». Наименьшее разноо-
бразие по рисунку раковины отмечено в пун-
ктах 5, 10, 11, 12, 13, где в популяциях присут-
ствуют два или три фена. Максимальные зна-
чения доли редких форм (h) для района иссле-
дования зафиксированы в пунктах 1, 5, 6, 8, 9.
Результаты фенотипического анализа во 
многом подтверждаются данными о состоянии 
генофондов изучаемых групп на основе изфер-
ментного анализа. Частоты аллелей и уровни 
гетерозиготности по используемым локусам 
представлены таблице 5. Согласно этим дан-
ным в 22,4 % случаев отмечается достоверный 
(P≥0,05) дефицит гетерозиготных фенотипов, 
в 35,5 % процентов случаев отмечена полная 
гомозиготность по одному из аллелей. Досто-
верность дефицита гетерозигот оценивалась 
по формуле χ2=F2N(k-1), df=k-1, где F – ко-
эффициент инбридинга, N – объем выборки, 
k – число аллелей по данному локусу [11]. До-
стоверный избыток гетерозигот зафиксирован 
только в одном случае (пункт 3, Est8). Наи-
меньшие уровни генетической изменчивости, 
в среднем по всем локусам, зафиксированы в 
пунктах 12, 14, и 19, в этих же пунктах отме-
чены наиболее высокие значения коэффици-
ента инбридинга (табл. 6). В пунктах 10 и 11 
наблюдается полная гомозиготность по всем 
локусам. При этом нужно отметить, что уро-
вень гетерозиготности в различных популя-
циях неодинаков по разным локусам. Гетеро-
зиготные варианты чаще всего встречаются в 
локусах EST6 (H
0
=0,328) и EST8 (H
0
=0,324). 
Именно эти локусы вносят наибольший вклад 
в межпопуляционное разнообразие, оценивае-
мое по коэффициенту инбридинга F
st
 (табл. 7). 
Результаты кластерного анализа на основе 
генетических расстояний [12] невзвешенным 
парногрупповым методом (UPGMA) представ-
лены на рисунке 5. Анализ показывает весь-
ма пеструю картину распределения популя-
ций по группам. При этом географическое по-
ложение популяций, как и в случае с рако-
винными фенотипами не оказывает решаю-
щего влияния на схожесть в соотношении ча-
стот аллелей и их комбинаций. Так, например, 
некоторые популяции, обитающие у истоков 
р. Северский Донец (пункты с 1 по 8), несмо-
тря на близкое пространственное расположе-
ние, оказались, согласно схеме, в разных кла-
стерах. Точно такую же картину мы наблюдаем 
и в отношении популяций, обитающих в бас-
сейне р. Айдар (пункты 14, 15, 16). Об отклоне-
нии от панмиксии из-за подразделённости по-
пуляций говорят так же высокие значения ко-
эффициентов инбридинга Fst и Fit (табл. 7). 
Всё это подтверждает выдвинутый нами ранее 
тезис о нарушении каналов миграции между 
изучаемыми группами H. striata и их длитель-
ной изолированности друг от друга в услови-
ях лесостепи [13]. С другой стороны, популя-
ции улиток, обитающие в условиях нарушен-
ной среды, обусловленной возможным влияни-
ем горно-обогатительных комбинатов (пункты 
10, 11, 12, 19) образовали единый кластер, что 
свидетельствует о сходном здесь векторе есте-
ственного отбора. По степени приближения к 
этому кластеру, можно отчасти судить о степе-
ни изменения среды и состоянии генофондов 
других популяций. Ранее, аналогичную кар-
тину в районе исследования мы получили для 
популяционной структуры других индикатор-
Таблица 4
Показатель внутрипопуляционного 






1. «Шопино» 10,5±1,3 0,42±0,07
2. «Белая гора» 36,1±1,5 0,18±0,03
3. «Ботанический сад» 10,3±0,9 0,21±0,07
4. «Петропавловка А» 16,5±0,8 0,09±0,05
5. «Петропавловка В» 5,0±0,6 0,45±0,07
6. «Терновка» 14,1±1,5 0,5±0,05
7. «Терновка А» 17,6±0,9 0,07±0,04
8. «Терновка Б» 15,4±1,6 0,41±0,06
9. «Беленихино» 9,6±1,8 0,44±0,06
10. «Губкин» 4,4±0,3 0,33±0,06
11. «Мелавое» 4,7±0,2 0,07±0,05
12. «Телешовка» 5,9±0,4 0,16±0,05
13. «Хмелевое» 6,7±0,8 0,26±0,08
14. «Нагольное» 8,8±0,6 0,3±0,06
15. «Калюжный яр» 20,2±0,8 0,16±0,03
16. «Кредяная гора» 15,4±0,9 0,19±0,05
17. «Ржавец» 17,3±1,1 0,21±0,05
18. «Дивногорье» 10,6±0,9 0,39±0,07
19. «Ямская степь» 13,5±0,5 0,1±0,03
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Таблица 6
Показатели генетической изменчивости и значения эффективной численности
в изучаемых популяциях H. striata







1 40 100,0 2,466 0,930 2,8 0,406 0,543 0,179 33,9 0,848
2 89 100,0 1,937 0,715 2,3 0,334 0,442 0,317 67,6 0,759
3 31 100,0 1,899 0,682 2,1 0,435 0,452 -0,018 31,0 1,0
4 36 100,0 2,279 0,850 2,7 O,417 0,487 0,105 32,6 0,905
5 49 100,0 1,986 0,760 2,5 0,347 0,443 0,173 41,8 0,852
6 96 100,0 1,811 0,711 2,4 0,268 0,411 0,270 75,6 0,787
7 80 100,0 2,429 0,862 2,7 0,375 0,505 0,203 66,5 0,831
8 79 100,0 1,854 0,759 2,5 0,348 0,435 0,168 67,6 0,856
9 74 100,0 2,123 0,820 2,6 0,405 0,496 0,153 64,2 0,867
10 55 0,0 1,0 0,0 1,0 0,000 0,000 – 27,5 0,5
11 35 0,0 1,0 0,0 1,0 0,000 0,000 – 17,5 0,5
12 38 25,0 1,035 0,061 1,1 0,033 0,031 0,732 21,9 0,577
13 23 0,0 1,0 0,0 1,0 0,000 0,000 – 11,5 0,5
14 40 25,0 1,013 0,029 1,1 0,013 0,012 0,744 22,9 0,573
15 40 0,0 1,0 0,0 1,0 0,000 0,000 – 20,0 0,5
16 80 100,0 1,450 0,399 1,7 0,219 0,247 0,057 75,7 0,946
17 55 75,0 1,443 0,432 1,9 0,164 0,249 0,583 34,7 0,631
18 47 75,0 1,445 0,458 1,8 0,250 0,277 0,303 36,1 0,767
19 38 25,0 1,058 0,084 1,2 0,053 0,047 0,721 22,1 0,581
Примечание: P – процент полиморфных локусов; А
е
 – среднее эффективное число аллелей на локус; 
µ – среднее число фенотипов; I – индекс Шеннона; Ne – эффективная численность (показатель µ оце-
нен по Животовскому [10])
Таблица 7
Значения полокусных значений гетерозиготности и коэффициентов инбридинга




EST5 EST6 EST8 SOD2
Ho 0,267 0,328 0,324 0,150 0,267
He 0,240 0,202 0,261 0,153 0,214
Fis 0,098 0,385 0,195 -0,018 0,165
Fit 0,369 0,692 0,557 0,159 0,444
Fst 0,300 0,499 0,450 0,174 0,356
Примечание: Fit – коэффициент инбридинга особи относительно большой популяции; Fis – коэффициент инбридинга 
особи относительно субпопуляции; Fst – коэффициент инбридинга субпопуляции относительно большой популяции.
Рис. 5. Дендрограмма генетических расстояний по Неи [13] (UPGMA)
ПОПУЛЯЦИОННАЯ ЭКОЛОГИЯ
Теорeтическая и прикладная экология №2, 2011
92
ных видов наземных моллюсков Bradybaena 
fruticum Müll и Chondrula tridens Müller [14, 15].
Вместе с тем, нужно отметить, что совре-
менная генетическая и фенотипическая струк-
тура популяций во многом определяется не 
только современными факторами, но и исто-
рическими предпосылками, а также особенно-
стями лесостепного ландшафта, который вно-
сит определенные коррективы в действие раз-
личных внешних факторов, включая факторы 
антропогенного происхождения. Так группа 
«Ямская степь» (пункт 19), находящаяся в не-
посредственной близости от территории горно-
обогатительных комбинатов, достоверно отли-
чается по размеру раковины от близлежащих 
популяций. Причем, эта оригинальность про-
слеживается и в отношении окрасочных при-
знаков раковины. Причиной тому, вероятно, 
может служить исходный генофонд этой груп-
пы, сформировавшийся при освоении этого био-
топа, а так же юго-восточная экспозиция скло-
на, которая препятствует оседанию здесь про-
мышленных выбросов (он обращен в другую 
сторону он комбинатов). Косвенно об этом сви-
детельствует химический анализ раковин мол-
люсков, проведенный нами здесь ранее [16].
Кроме того, наблюдаемое увеличение сте-
пени гомозиготности в различных популяци-
ях может являться следствием не только стоха-
тических процессов, вызванных «эффектом бу-
тылочного горлышка» или «эффектом основате-
ля», а также реакцией группы на внезапно воз-
никшую изоляцию в ходе распашки территории, 
строительства дорог и т.д. Такие действия со сто-
роны человека могли спровоцировать так назы-
ваемый эффект «генетической революции», ко-
торый описан для узколокальных изолирован-
ных групп [17]. Согласно данной гипотезе, в 
условиях изоляции, т. е. в условиях, в которых 
сегодня находится большинство изучаемых по-
пуляций региона, селективную ценность полу-
чили гены, которые особенно жизнеспособны в 
гомозиготном состоянии и редки в открытых по-
пуляциях из-за доминирования в них так назы-
ваемых «хорошо смешивающихся генов». Попав 
в условия иной генетической среды так называ-
емые «солисты» оказались в более выгодном по-
ложении. Причем, по мнению Майра этот про-
цесс мог затронуть одновременно большое коли-
чество локусов. Такими «революционными» ал-
лелями в изучаемых популяциях, возможно, яв-
ляются EST5-3, EST6-3, EST8-2, SOD2-1. Имен-
но эти аллели вносят наибольший вклад в уро-
вень гомозиготности (табл. 5). Можно предпо-
ложить, что доминирование в ряде популяций 
района исследования этих аллелей, вероятно, 
является адаптивной реакцией вида на суще-
ствование в условиях урбанизации.
В заключении нами была рассчитана эф-
фективная численность исследуемых групп ули-
ток. Она рассчитывалась по формуле, учитыва-







где Ne – эффективная численность, N – 
численность особей в группе, F – коэффици-
ент инбридинга.
Результаты расчетов приведены в таблице 6 
(в мономорфных группах при расчете Ne зна-
чение F принималось равное единице). Вви-
ду того, что определение общей численности 
особей в исследуемых популяциях связано с 
определенными трудностями (из-за неравно-
мерного выхода улиток на поверхность), для 
получения сопоставимых данных мы вычис-
лили отношение эффективного размера вы-
борки к ее общему объему. В дальнейшем по-
лученные индексы можно будет использовать 
для вычисления Ne в больших популяциях, 
когда их общая численность будет определе-
на. Согласно полученным данным соотноше-
ние Ne/N в среднем равно 0,72±0,08, что укла-
дывается в общий диапазон доли Ne, предло-
женный Кроу, Мортоном и Кимурой [18, 19]. 
Авторы определили, что для большинства ор-
ганизмов доля Ne составляет в среднем 0,75, а 
для многих популяций человека лежит в ди-
апазоне 0,69-0,95. Однако в ряде изучаемых 
нами групп (10, 11, 12, 13, 14, 19) это отноше-
ние равно или приближается к минимальному 
значению для предложенной формулы (0,5).
Еще меньшие значения Ne были получе-
ны нами при расчете эффективной численно-
сти с учетом особенностей биологии размно-
жения изучаемого вида, для чего использова-
















где N – численность половозрелых особей 
в популяции, V – дисперсия индивидуальной 
плодовитости, k
i
 – плодовитость отдельной 
особи, k – средняя плодовитость.
В ходе проведенного эксперимента, где 
спаривающиеся в природе особи были поме-
щены в террариум, нами получены данные по 
тридцати четырем кладкам разновозрастных 
особей (табл. 8).
Исходя из этих результатов, размер клад-
ки в среднем равен 19,9 яиц, а дисперсия ин-
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дивидуальной плодовитости – 50,4 (результат 
получен при сопоставлении средних показате-
лей по группам разновозрастных особей). При 
этом эффективная численность популяции со-
ставила лишь 7,5% от общей численности по-
ловозрелых особей (Ne/N = 0,075).
Заключение
Исходя из приведенных данных, нельзя 
дать однозначного ответа об уровне жизне-
способности изучаемых популяций. Наблю-
даемую нами мономорфность в ряде групп с 
одной стороны можно расценивать как фак-
тор, уменьшающий жизненный потенциал 
вида, но с другой стороны, это, вероятно, яв-
ляется адаптивной реакцией улиток на обита-
ние в условиях урбанизированного ландшаф-
та. Вместе с тем, низкий уровень эффективной 
численности, вызванный большой дисперси-
ей индивидуальной плодовитости, вызывает 
определенные опасения за дальнейшую судьбу 
популяций H. striata, существующих на гра-
нице своего видового ареала.
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Таблица 8
Количество яиц в кладке в разновозрастных группах H. striata
Число оборотов на раковине 5,25 5 4,75 4,5 4,25
Количество яиц в кладке 17, 19, 28 19, 23, 30, 27,
31, 28, 35, 20
15, 13, 39, 
33, 27, 47 
11, 12, 13, 9, 12, 
6, 21, 14, 27, 7
8, 10, 6, 8, 7, 
8, 17
Среднее 21,3 26,6 29,0 13,2 9,1
V 22,9 27,2 149,3 39,7 12,7
Примечание: условный возраст определяли по числу оборотов на раковине, V – дисперсия индивидуальной плодовитости.
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